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Influence de la nutrition sur Pactivité
de la glande pylorique de Dendrodoa grossularia

(Ascidies, Tuniciers)

par Frangoise GaiLr”

Résumé. — [influence de la nutrition sur les activités de la glande pylorique est étudiée chez
Dendrodoa grossularta, (n ¢ivo et sur tissus f{ixés. [inanition entraine unc modification du milieu
intracellulaire des cellules pyloriques : autolyse observée normalement disparait au cours du jetine
et réapparait aprés réalimentation. 1’activité de la glande est sous la dépendance de la nutrition :
le cycle d’activité de la glande disparait au cours de I'inanition et se trouve restauré aprés réali-
mentation des animaux.

Abstract. — The influence of nutritional states on the activities of the pyloric gland is studied
in Dendrodoa grossularia, in ¢ivo and in fixed tissucs. Fasting eauses a modification of the intra-
ccellular environment of the pylorie cells : the autolysis that is normally observed disappears during
the period of fasting and reappears after the animal is fed again. The activity of the gland is
dependaut on the nutritional state ; the cyclic activity of the gland disappears during the course
of fasting and is restored after the animals are vefed.

Certains Invertébrés marins ont des annexes digestives dont le role demeure 1nconnu.
C’est le cas des Tuniciers avec la glande pylorique dont les fonctions restent encore contro-
versées. Cet organe formc, autour de I'intestin, un manchon constitué¢ de tnbules aveugles
a une extrémité ; les tubules convergent vers un canal qui débouche dans la zone pylorique
de T'estomac.

La disposition anatomique de 'organe a amcené de nombreux auteurs & lui accorder
une fonction digestive (Giarp, 1872 ; Cnanneron, 1875 5 Isent, 1903). D’autres, s’appuyant
sur des données histologiques ou expérimentales, lui ont attribué un role excréteur (Lacaze-
Durmers et Derace, 1889 ; Corron, 1910 ; Azima, 1937). Les hypothéses les plus récentes
ont tenté de concilier les deux positions, soit en lui accordant un double rdle (Fououe,
1953), soit en vovant dans la glandc pylorique 'homologue du foie des Vertébrés (Envan,
1977), soit enfin en lul attribuant un réle dans la régulation du milieu mtérieur (Gaivre,
1977).

Les données sur lesquelles s’appuie I'hypothése d’un réle digestif sont pcu nombreuses
et 'un des moyens d’appréhender une fonction digestive est d’observer la glande pylorique
aprés inanition. Nous nous sommes proposée d'¢tudier les conséquenees de I'inanition
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sur les aspects cellulaires de 'organe, in ¢ivo, ou sur tissus fixés ; les observations dont nous
disposions étant soit morphologiques (IFoveue, 1953), soit limitées a la disparition de glyeo-
génc apreés le jetine (Ermax, 1977). Ayant constaté des modifications d’activité de la glande
pylorique, nous avons voulu observer si une reprise de I'alimentation rétablissait une activité
normale. L’interprétation des résultats reposant sur la corrcspondance entre les aspeets
cellulaires et les stades d’activité, nous avons étudié les variations cellulaires au eours de la
fixation ct les modifications éventuelles de ees variations au eours du jeine.

L’ecnsemble de ees expériences nous a amenée 4 dégager deux points essentiels, I'inter-
dépendance de I'activité glandulaire et de la nutrition et les variations du milieu cellulaire
de la glande pylorique au eours de son aetivité.

MATERIEL ET METHODES

Les expériences ont été réalisées & Roscofl sur Dendrodoa grossularia. Les animaux
fraichement récoltés ont ¢été placés dans de I'eau de mer oxygénée et filtrée sur millipore
(0,45 pm de diamétre) pendant une semaine. Les individus étaient de taille analogue et
adultes. L’cau de mer était renouvelée tous les jours. Des animaux étaient fixés aprés
1, 2, 3, 5 ct 8 jours de jeine. Au-dela d’une semaine, le lot d’animaux restant était remis
en ean courante. Le renouvellement de I'eau de mer courante était suflisant pour assurer
la nutrition des animaux : la reprisc de I'alimentation était visualisée par apparition de
pelotes fécales dans le tube digestif des individus, Des fixations ont eu lieu sur ce lot 1, 2,
5 et 8 jours aprés la réalimentation.

Différentes fixations ont été effeetuées (formol salé, glutaraldéhyde 6 9%, tamponné
par du cacodylate 0,4 M) dont certaines spécifiques & la eonservation de glyeogene (Gendre,
Carnoy). Une partie des tubes digestifs fixés a été incluse a la paraffine et coupée a 7 um
pour mettre cn évidenee le glyeogéne par la coloration PAS dimédon. Un contrdle a été
fait & Pamylase salivaire. Une autre partie a été enrobée au Dureupan ACM, coupée & 1 pm,
et colorée au bleu de toluidine.

L’effet des fixateurs a été comparé aux observations in vivo. lies pieces disséquées
étaient soit observées direectement dans le fixateur, soit dans I'cau de mer. L’eau de mer
était absorbée par un morceau de buvard placé & une extrémité de la lamelle et progressi-
vement remplacée par le fixatcur déposé a autre extrémité de celle-ci. Les mémes observa-
tions ont été faites sur des animaux injeetés par le fixateur.

ReEsurraTs

RarrELS MORPHOLOGIQUES

La glande pylorique de Dendrodoa grossularia est constituée d’unc partic tubulaire
distale et d’une partie ampullaire proximale. La portion tubulaire s’étend tout le long du
tube digestil. Les tubules possédent le long de leur parcours, comme & leur extrémité, des
dilatations ampullaires. La région proximale dc la glande est disposée autour de l'intestin
moyen. Elle est formée d’ampoules jointives. Les portions ampullaires et tubulaires se réunis-
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sent dans la région moyenne de I'intestin en formant des branches eollcetrices convergeant
dans I’cstomac par le canal pylorique (Garvr, 1977).

Les parois des ampoules et des tubules sont constituées de cellules polyédriques entou-
rant une lumiére centrale. Cette lumierc est continuc dans toute la glande (Garr, 1977).

1. Observations in vive

a. — Aspects de la glande pylorique d’animaux nourris

La paror des ampoules est constituce de cellules de forme variable, aplatie ou renflée.
Les cellules situées & Pextrémité distale de I'ampoule font saillie dans la lumiére. Elles
portent un bouquet de flagelles qui par leurs battements font circuler un liquide vers les
portions collectrices.

Dans certains cas, la forme ovoide des cellules peut étre attribuée a la présence d’une
vacuole volumineuse. Les cellules aplaties sont nombreuses dans les parties renflées des
ampoules et des dilatations tubulaires. 11 est parfois diflicile de distinguer I'épaisseur méme
des ccllules : la glande présente certaines régions qui paraissent dépourvues de ccllules.
Ces portions représentent toujours unc surface réduite.

Alors que le pourcentage de cellules renflées ou aplaties est variable d’une ampoule
a 'autre, les cellules tubulaires sont, dans 'ensemble, cubiques. Elles portent des cils, plus
courts que les flagelles des ampoules, qui font circuler un liquide allant des portions distales
vers les portions collectriees de la glande.

Cet aspect initial varic dans le temps ; il sc produit rapidement aprés le début du mon-
tage dans I’eau de mer une autolyse des cellules pyloriques. Cette autolyse est localisée a
la glande pylorique ct ne survient dans les tissus avoisinants qu’aprés une trés longue
période.

L’autolyse débute par un gonflement cellulaire ; des granules intracellulaires sont
animées d’un mouvement désordonné, le cytoplasme s’empate, la cellule éclate et le contenu
cellulaire se déverse dans la lumiére de la glande. Cet éclatement, localisé initialement &
une cellule, se propage parfois de proche en proche, et cinq a six cellules éclatent sucecessi-
vement. L’emplacement cellulaire initial reste vide. Les cellules situées de part et d’autre
de cette zone ne sont pas modifiées. La lumiére de la glande est encombrée de débris cellu-
laires. Ces phénoménes sont trés fréquents dans les ampoules et les dilatations tubulaires.
Ils sont plus rares dans les tubules.

b. — Aspects de la glande pylorique d’animauz en inanition

Les deux premiers jours de jelne, les processus d’éclatements successifs sont compa-
rables & ce que 'on observe chez les animaux normalement nourris. Aprés trois jours, la
forme des ccllules pyloriques se modifie et les processus autolyliques disparaissent pro-
gressivement. Quelle que soit la période d’observation, il existe des portions glandulaires
apparemment dépourvues de cellules, la disparition des cellules étant toujours antérieure
4 nos observations.

I’épaisscur de I’épithélium pylorique diminue entre 3 et 5 jours de jetine pour se
stabiliser ensuite. Cette réduction est plus nette dans les ampoules qui sont normalement
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pourvues de cellules renflées. Les eellules tubulaires conservent aprés une semaine d’expé-
rience une hauteur supérieure a celle des cellules ampullaires.

Les gonflements ct les éclatements cellulaires disparaissent a partir du cinquiéme jour.
L’autolyse des cellules pyloriques n’apparait qu’aprés une longue période d’obscrvation :
elle sc manifeste alors dans 'ensemble des tissus.

Les autres modifications observées concerncnt le hattement flagellaire qui cst ralenti
aprés 3 jours d’cxpérience.

c. — Aspect de la glande pylorique d’animaux réalimentés

Aprés une scmaine d'inanition, la glande pylorique d’animaux remis en cau courante,
conserve lc premier jour I'aspect qui vient d’étre déerit.

Dés le second jour, les gonflements ecllulaires réapparaissent et quelques cellules
éclatent. Les processus autolytiques s’accentuent par la suite. Au einquiéme jour, ils se
déroulent comme chez les animaux nourris normalement. Aprés une semaine de réalimen-
tation, les cellules pyloriques n’ont pas retrouvé entiéremecnt leur hautcur initiale. Deés
que les gonflements ccllulaires réapparaissent, les battements flagellaires sont & nouveau
visibles ¢t 'on pcut percevoir la circulation d’un liquide & travers la lumiére de la glande.

En conelusion, I'inanition entraine un aplatisscment progressif des parois de la glande
pylorique. Les gonflements ct les éclatements cellulaires observés normalement disparaissent.
L’organe prend un aspect quiescent, uniforme et inactif.

La nutrition restaure rapidement Pactivité de la glande.

2. Action de divers fixateurs sur les aspects cellulaires

a. —- Chez des animaux altmentés normalement

Les processus autolytiques qui s¢ déroulent dans la glande pylorique sont analogues,
que le milieu de montage soit I'eau de mer ou le glutaraldéhyde. Dans les deux cas, les
éclatements cellulaires ont lieu dans les mémes portions glandulaires et concernent des
surfaces comparables. Ces caractéristiques sont conservées lorsque le fixateur est directe-
ment injecté dans 'animal.

Les seules différences portent sur la rapidité avee laquelle les processus se déroulent.
Plus le fixateur arrive rapidecment au contact des cellules et plus 'autolyse est rapide.

Ces processus sont par eontre modifiés avec le formol salé, quelles que soient les moda-
lités d'mtroduction du fixateur, la fixation est immédiate : le eytoplasme coagule et il se
produit une rétraction cellulairc. Les parois de 'organc paraissent alors plus minees que
dans 'eau de mer. Des plages vides sont observées dans certaines parties de la glande comme
avec la fixation au glutaraldéhyde alors que les parties dégénérées sont plus réduites.

b. — Chez les antmaux mis en tnanition et réalimentés

LLa pénétration du glutaraldéhyde n’entraine pas de modifications notables par rapport
aux aspeets décrits in vivo : les éclatements cellulaires disparaissent progressivement au
cours du jeine pour réapparaitre aprés une réalimentation.
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Fra. 1. Lies ampoules pyloriques autour de intestin (1 em équivaut a 39 wm) : A, chez les animanx
nourris normalement ; B, apres trois jours d’inanition ; (, aprés unc semaine d’inanition ; D, aprés
une semaine de réalimentation.

a : ampoule pylorique ; ¢ « branches collectrices ; i : intestin ; | : lacune sanguine.
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Quelles que soient les eonditions de nutrition des animaux, le formol provoque une rétrae-
tion eellulaire et e’est chez les animaux en nanition que I'aspeet de la glande se rapproche
le plus de eelle qui est observée in vivo.

En conelusion, le glutaraldéhyde est le meilleur fixateur : son influenee modifie peu les
aspeels eellulaires du tissu vivant,

3. Observations histologiques de la glande pylorique

Rappelons briévement les prineipaux aspeets sous lesquels se présentent normalement
les cellules pyloriques de Dendrodoa grossularia ; quatre stades ont déja été déerits (Garry,
1977) (fig. 1, A et fig. 2, A).

Le stade 1 se earaetérise par une forme eubique, un noyau rond & ehromatine marquée,
une bordure en brosse et de faibles quantités de glyeogéne. Le stade 2 se caraetérise par une
modifieation nueléaire, le econtenu du noyau devenant homogene. La bordure en brosse
disparait au stade 3, le noyau se contracte et le cytoplasme devient trés basophile. Enfin
on assiste au stade 4 au déversement du contenu eellulaire dans la lumiére de la glande.
Nous attribuons les plages vides & des portions glandulaires déja dégénérées. Les quantités
de glyeogéne intracellulaire augmentent du stade 1 au stade 4 (fig. 3).

a. — Aspects cellulaires de la glande pylorique au cours d’une semaine de jetine (fig. 3)

Le eyele d’activité normal subsiste les deux derniers jours d’inanition. Le nombre
de stades cellulaires déeroit au fur et & mesure que eroit la période d’inanition. Les stades 2
et 3 disparaissent aprés le 3¢ jour d’expérience et deux aspeets demeurent. Le premier
(0) (fig. 3) est analogue au stade 1, le seecond (5) (fig. 3) est équivalent & la fin du stade 4.
Le stade 0 différe du stade 1 par la forme prismatique des eellules et I'absence de glyeogéne.
La bordure en brosse est peu visible. L.e noyau a un faible diameétre et la chromatine *
est peu marquée. Le second stade, b, correspond a des places vides (fig. 3).

Au einquiéme comme au huitiéme jour d’expérience, la glande a partout un aspeet
uniforme : les places vides sont rares et 'ensemble des eellules sont au stade 0 (fig. 1, C).

La hauteur des cellules passe dans les ampoules de 15 & 10 pm le 3€ jour pour rester a
5 pm apres eing jours d’expérience. L’emplaccinent des cellules ne se repére que grace a la pré-
sence des noyaux qui paraissent contraetés. Le glycogéne diminue aprés 3 jours et au bout
d’une semaine de jeline, des ampoules cu sont pratiquement dépourvues. La substance
colloidale hétérogene (fig. 1, A), initialement observée dans la lumiére glandulaire (Gaivr,
1977), devient homogeéne par la suite (fig. 1, B), pour diminuer en densité apres une semaine
d’expérience (fig. 1, C).

Les eonséquenees de Iinanition sont moins manifestes dans les tubules (fig. 2, B)
ot les stades 3 et 4 sont normalement peu nombreux. On distingue eependant les mémes
stades 0 &4 5 que dans les ampoules. L’épaisseur de Iépithélium ampullaire reste a 10 gan
aprés une semaine de jetne (fig. 2, B).

Les autres modifieations constatées ont déja été mentionnées par Fouvoue (1953) :
il s’agit de modifications morphologiques affectant la distance séparant les ampoules pylo-
riques de I'intestin moyen. Cette distanee augmente aprés une semaine de jetine alors (ue
les deux struetures sont normalenient en eontact.



Fic. 2. — Les tubules pyloriques autour de Uintestin (1 em équivaut 2 25 pn) : A, chez les animaux nourris
normalement ; BB, aprés trois jours d’'inanition ; C, aprés 3 jours de réalimentation; D, aprés 5 jours
de réalimentation.

d : dilatation terminale ; 1: inteslin; L : tubule pylorique; ta fléelie indique les zones dépourvues
de cellules.
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NUTRITION NORMALE

INANITION

REALIMENTATION

Fre. 3. — Sclhiéma de I'évolution des aspects cellulaires de la glande pylorique
chez des animaux nourris normalement, mis en inantfton, puis réalimentés.

Les éléments sanguins visibles imitialement dans ta lumiére tubulaire ou entrant par
diapédesc entre les cellules pyloriques sont encore nombreux au 3¢ jour d’expérience. Ces
images disparaisscnt par la suite.

En conclusion, le eyele d’activité de la glande pylorique disparait chez les animaux
en inanition : toutes les cellules prennent un aspeet semblable (fig. 3).



bh. — Aspeets cellulaires de la glande pylorique d’animaux réalimentés (fig. 3)

[activité de la glande reprend progressivement 4 partir du second jour de réalinen-
tation : elle se manifeste d’abord par une plus forte densité des éléments eolloidaux présents
dans la lumiere (fig. 2, C), puis par la réapparition des quatre stades ecellulaires & partir
du cinquitme jour (fig. 2, D). Aprés une semaine, malgré la réapparition du cyele normal
d’activité, I'épithélium pylorique n’a pas reecouvré entierement sa hanteur initiale (fig. 1, D).
Nous n’avons pas observé de variations importantes des quantités de glycogéne : apres
8 jours d’alimentation, les taux de glycogéne de la glande pylorique restent tres faibles.

En dehors de ees modifications, les parties ot les cellules sont dégénérées, sont répartics
de la méme facon que chez des animaux nourris normalement. La distance qui séparait
les ampoules de I'épithélium intestinal, diminue progressivement et au 5¢ jour d’expérienec
elles sont & nouveau au contaet du tube digestif.

Lies eanaux eolleeteurs ecomme les branches pyloriques ne présentent pas de modifi-
cations particuliéres ni au eours du jetne, ni méme aprés une réalimentation.

En conclusion, la nntrition restaure 'activité de la glande pylorique d’animaux ayant
jeané,

Discussiox

1. Relations entre la nutrition et I'activité de la glande pylorique

Nos expériences montrent que Pactivité de la glande pylorique dépend de I'état de
nutrition des animaux : 'inanition inhibe cette aetivité alors que I'alimentation la stimule.

Cette activité n’est pas restaurée dés le premier jour de réalimentation, ee qui signifie
que ce n'est pas directement 'alimentation qui est I'agent stimulateur, mais plus probable-
ment Pabsorption intestinale : en effet, il faut 24 hcures ponr que le cordon alimentaire
progresse de 'esophage vers I'intestin (Yonae, 1925) ct ¢’est aprés cette période que réappa-
raissent les premiers signes d’activité glandulaire. De méme, lactivit¢ diminue 2 la fin
du second jour d’inanition, ct I'on sait qu’il faut plus de 24 hcures pour que Uensenible
des féees soit éliminé par 'animal (FiaLLa-Meproxy, 1974).

Soulignons que l'inhibition de I'activité glandulaire lors de I'inanition concerne les
parties dilatées de la glande, qu’elles soient distales ou proximales, au contact de I'intestin
comme autour des laeuncs sanguines. Ceel montre que si 'absorption stimule Iactivité
de la glande, cette stimulation a lieu indépendamment de la proximité dn tube digestif
et souligne I'unité fonetionnelle de 'organe.

2. La dégénérescence de la glande pylorique

Les observations histologiques faites sur la glande pylorique d’anitmianx nourris norma-
lement nous ont amenée & eonclure que la dégénérescence observée était due & une sénesecnce
naturelle (GaiLr, 1977) et non & une séerétion holoerine ecomme le pensait Aziima (1937).
A la lumiére des expérienees ei-dessus, nons pensons maintenant qu’une sénescence naturelle
existe bien, mais qu’il s’y ajoute une autolyse due & I'intervention sur 'animal. La séneseence
naturelle correspond aux plages vides obscrvées indépendamment des conditions d’expé-
riences.
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1.’autolyse n’est pas due aux fixateurs puisqu’on l'observe également in vivo. Elle
n’est pas due non plus a la disseetion puisqu’elle n’a pas lieu sur des animaux cn inanition.

l.a coincidenee entre les zones pyloriques autolysécs et les parties dégénérées nous
eonduit a penser que la fragilité différente des cellules ne serait que I'expression de leur
stade d’activité respeetif. Selon leur activité, les cellules pyloriques auraient une perméabi-
lité plus ou moins grande aux substances dissoutes. Tout déséquilibre des eonditions osmo-
tiques ou loniques, comme un contaet avee 'eau de mer, perturberait le fonetionnement
eellulaire eonduisant & D'éclateinent des eellules.

L’aetion de ee déséquilibre sur les eellules serait plus ou moins importante suivant leur
stade d’aetivité, ce qui expliquerait des réactions différentes des cellules pyloriques.

Cette hypothése est eonfirmée par le fait que I'inhibition de Dactivité glandulaire
s’accompagne de la disparition de ees phénoménes : dans les eonditions d’inanition, le eon-
tact de 'eau de mer avec les ecllules pyloriques n’entraine aueune perturbation. Le milieu
de la glande cst probablement en équilibre avec le milieu intérieur de I'animal. Les désé-
quilibres réapparaissent dés que 'activité glandulaire se manifeste, c’est-a-dire chez des
animaux réalimentés.

3. Le réle de la glande pylorique

Nous avons vu qu’il était diffieile de parler de foie chez les Invertébrés étant donné la
diversité des réles que cet organe remplit ehez les Vertébrés (Garvr, sous pressc). Ermax
(1977) chez une espéce de la méme famille, Styela clava, a observé la disparition du glyeogene
dans la glande pylorique. La disparition du glycogéne au eours du jeiine est plus rapide
que sa restauration. Il est possible que les animaux en élevage soient sous-alimentés par
rapport aux conditions dans lesquelles ils vivent naturellement. Si I'utilisation du glycogéne
au cours du jetne est eompatible avec une fonetion hépatique comme la fonetion glyeogé-
nique, il faut eependant noter que la disparition de glyeogéne chez des animaux plaeés en
inanition s’observe dans tous les organes y compris ccux qui n’ont pas une fonetion hépa-
tique.

CoNCLUSIONS

Nos résultats expérimentaux nous permettent de dire que la stimulation de I'aetivité
glandulaire a lieu par I'intermédiaire de la nourriture absorbée. L’activité des eellules
pyloriques s’aeccompagne d’un ehangement du milieu intraeellulairc qui difféere alors du
milieu intérieur de I'animal. Les séerétions de la glande pylorique sont eonduites par les
battements eilaires vers 'estomae. 1l est possible que la glande pylorique recevant des
informations sur la eomposition de la nourriture ait une action rétroactive sur I'absorption
intestinale : elle modifierait par ses sécrétions, les eonditions dans lesquelles se déroule la
digestion.
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